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RECHERCHE SUR LES MÉCANISMES INTERVENANT 

DANS LES INTERACTIONS SYMBIOTIQUES 

PLANTE-CHAMPIGNONS ENDOMYCORHIZOGÈNES VA 

par V. GIANINAZZI-PEARSON*, S. GIANINAZZI*, J. DEXHEIMER**, 
D. MORANDI*, A. TROUVELOT* et E. DUMAS* 

RÉSUMÉ 4 Comme la plupart des plantes forment des endomycorhizes à vésicules et arbuscules (VA), il est vraisemblable que des systèmes de compatibilité plante-hóte / cham- pignons VA aient été développés au cours de l'évolution. Dans cet article, nous discutons l'existence de phénomènes de reconnaissance, du contrôle de l'hôte sur le développement du champignon VA et de la mise en place d'une compatibilité fonctionnelle permettant les échanges nutritifs entre les deux symbiotes. 

SUMMARY 4 Since the large majority of plant species form vesicular arbuscular (VA) endomycorrhizae, it is highly probable that compatibility systems have been specifically 
developed by the mycorrhizal associates during their evolution. This paper discusses evi- dence for recognition phenomena and host control over fungal development in VA endo- 
mycorrhizae, together with the role of these processes in the establishment of functional compatibility, characterized by nutrient exchange, between the symbionts, 

MOTS CLES : endomycorhizes VA, interactions symbiotiques, infection endomycorhi- 
zienne, compatibilité. 

INTRODUCTION 

Lorsqu'on considére les différentes relations plante/microorganismes, il est 
remarquable de constater que la presque totalité des espéces végétales forme le 
méme type d'association symbiotique, à savoir les endomycorhizes à vésicules 
et arbuscules (VA) (GIANINAZZI-PEARSON, 1984). On peut alors se demander 
si, au cours de leur évolution, les plantes et les champignons VA n'ont pas déve- 
loppé spécifiquement des systémes de compatibilité réciproque assurant leur 
développement dans les différents écosystémes colonisés. 
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L'utilisation raisonnée en pratique culturale des associations endomycorhi- 
ziennes pour optimiser la croissance des végétaux nécessite de bien comprendre 
les mécanismes qui permettent l'établissement et le fonctionnement de cette 
symbiose. Pour que des endomycorhizes se forment, il doit exister entre le 
champignon et la plante-hôte des phénomènes de reconnaissance réciproque qui 
assurent l'intégration morphologique et la compatibilité fonctionnelle entre les 
deux partenaires (GIANINAZZI-PEARSON & GIANINAZZI, 1988). Vu la 
complexité structurale et physiologique des associations endomycorhiziennes 
(GIANINAZZLPEARSON & GIANINAZZI, 1986), les phénomènes de recon- 
naissance entre les deux symbiotes peuvent se situer à plusieurs niveaux de 
l'interaction entre les deux organismes, à savoir, avant, durant et aprés le con- 
tact initial. C'est ainsi que nous étudions les interactions au niveau cellulaire 
et moléculaire entre les deux partenaires pour préciser les mécanismes qui dé- 
terminent la mise en place et le contrôle de l'infection endomycorhizienne 
ainsi que la compatibilité fonctionnelle entre plante et champignon. En parti- 
culier, nous essayons de répondre à un certain nombre de questions fondamen- 
tales : 

4 Y-a-til des phénoménes de reconnaissance entre les deux symbiotes ? Des 
signaux sont-ils échangés entre les cellules des deux organismes ? Et quelles sont 
les molécules spécifiques impliquées ? 

4 Quelle est la nature morphologique et biochimique des interfaces entre 
plante et champignon VA ? Et quel rôle jouent-elles dans les échanges entre 
les deux partenaires ? 

I. 4 MISE EN PLACE DE LA SYMBIOSE 

AU NIVEAU TISSULAIRE ET CELLULAIRE 

Chez les endomycorhizes VA, la rencontre entre le champignon et une racine 
semble se faire au hasard. Les hyphes, une fois entrées en contact avec la surface 
racinaire de l'hôte, se différencient d'une façon plus ou moins marquée, en 
appressorium, traduisant ainsi la reconnaissance des cellules hôtes par l9endo- 
phyte. La pénétration qui s'en suit est intercellulaire ou intracellulaire, les deux 

Planche 1 4 A : pénétration de Glomus mosseae dans une racine d'Allium porrum; on y ob- 
serve la formation d9un appressorium (ap) et des hyphes (h) traversant les cellules ex- 
ternes et formant des arbuscules (a) dans les cellules internes du parenchyme. 4 B : 
représentation schématique de la localisation d9activité ATPasique plasmalemmique (*) 
de la plante-hóte dans les cellules d'une racine infectée (M) ou non (NM) par un champi- 
gnon endomycorhizogéne VA. 

Plate 1 4 A : Infection of an Allium porrum root by Glomus mosseae; an appressorium 
(ap) is formed at the root surface, hyphae (h) cross the outer cells and arbuscules (a) 
develop in the parenchymal cells of the cortex. 4 B: Diagrammatic representation of 
host plasmalemma-bound ATPase activity (*) in cells of an endomycorrhizal (M) and 
nonmycorrhizal (NM) root. 
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processus étant facilités par l9action lytique du champignon VA (KINDEN & 
BROWN, 1975; GIANINAZZI-PEARSON & al., 1981; JACQUELINET-JEAN- 
MOUGIN & al., 1988). Dans le cas d'une pénétration intracellulaire, l'hyphe 
traverse les cellules des couches externes de la racine linéairement ou en formant 
une simple boucle. Ensuite au niveau du parenchyme cortical, le champignon 
prolifére et forme des arbuscules intracellulaires (Pl. 1). Cette modification 
morphologique, spécifiquement induite dans les cellules du parenchyme cortical, 
aboutit à la formation d9un haustorium endocellulaire où la paroi modifiée 
du champignon (BONFANTE-FASOLO, 1982) est en contact étroit avec le 
plasmalemme de la cellule-hôte (DEXHEIMER & al., 1979). Les bases molécu- 
laires de cette induction ne sont pas connues, mais il est évident que les molé- 
cules ou signaux responsables doivent être communs à la plupart des espèces 
végétales. Ces observations jointes au fait que le champignon VA ne franchit 
jamais le cylindre central ni le méristème racinaire traduisent l'existence d'un 
contrôle de l'infection par la plante-hôte au niveau tissulaire. 

La réaction de la plante à la pénétration fongique, au niveau des cellules 
externes de la racine, semble se limiter à la prolifération du plasmalemme autour 
de l'hyphe et au dépôt, par cette membrane, de matériel pariétal contre la paroi 
fongique (BONFANTE-FASOLO, 1984). Dans les cellules du parenchyme 
cortical, la réaction de la cellule-hôte à la pénétration du champignon est dans 
un premier temps semblable à ce qui se passe dans une cellule externe; ensuite 
avec le développement de l'arbuscule, l'aspect de la cellule-hôte change complé- 
tement pour ressembler à celui d'une cellule juvénile : la vacuole est très frag- 
mentée et son volume extrêmement réduit, alors que le volume du cytoplasme, 
le nombre d'organites et la surface des systèmes membranaires (plasmalemme et 
réticulum endoplasmique) augmentent considérablement. Simultanément et 
avec la progression du champignon VA dans la cellule, le dépôt de matériel 
pariétal dans l'interface devient de plus en plus faible jusqu'à étre réduit à quel- 
ques fibrilles éparses (BONFANTE-FASOLO & al, 1981). Le champignon 
semble donc interférer avec l'activité de la cellule-héte pour empécher le dépot 

Planche 2 4 Visualisation en microscopie optique de protéines b codées par la plante (GIA- 
NINAZZI, 1984), par la technique d'immunomarquage avec amplification à l'argent 
(VANDERBOSCH, 1986), dans les racines de Nicotiana tabacum var. Xanthi-nc infec- 
tées par Glomus mosseae (résultats non publiés). 4 A, B : incubation de coupes semi- 
fines avec un anticorps monoclonal anti-b; (CARR & al., 1987) et localisation d'immu- 
nomarquage dans les cellules contenant des arbuscules vivants («afgms). C, D : témoin 
sans incubation avec l'anticorps; absence d'immunomarquage dans les cellules infectées 
«Ý 

Plate 2 4 Light microscope localisation of plant-coded b-proteins (GIANINAZZI, 1984), 
using the silver enhancement technique (VANDERBOSCH, 1986), in roots of Nicotiana 
fabacum var. Xanthi-nc infected by Glomus mosseae (unpublished results). 4 A, B : 
immunolabelling in cells with living arbuscules ( in a root section incubated with 
anti-b; monoclonal antibody (CARR & al., 1987). 4 C, D : control section incubated 
without antibody; absence of immunolabelling in infected cells (<1). 

Source : MNHN, Paris 
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de ce matériel et ainsi échapper à son contróle. Ces interactions champignon 
VAI cellule-hôte présentent aussi l'avantage de rapprocher au maximum les deux 
protoplastes (fongique et végétal) en favorisant ainsi des échanges nutritionnels 

réciproques entre les deux symbiotes. Toutefois cette situation est limitée dans 

le temps, au bout de quelques jours l'arbuscule meurt encapsidé par ce matériel 

glycoprotéique et la cellule-hôte retrouve graduellement son aspect normal 
(JACQUELINET-JEANMOUGIN & al, 1988). Le champignon poursuit son 
développement en infectant d'autres cellules de la racine, mais l'infection n9est 

pas synchronisée au niveau tissulaire et on peut retrouver les différentes étapes 

dans une même section de la racine. 

Ces observations font ressortir l'existence de phénomènes de reconnaissance 

réciproque entre champignon VA et plante : la morphologie du champignon 
ainsi que sa structure pariétale changent avec son développement dans les tissus 

racinaires; l'hóte réagit à cette colonisation et met en place des processus pour 

la limiter. 

II. 4 MÉCANISMES DE CONTRÔLE 
DE L'INFECTION MYCORHIZIENNE 

Bien qu9on ne sache pas encore comment la plante exerce un contrôle sur le 

développement du champignon, nous avons constaté que l'infection VA induit 
chez la plante-hôte l'apparition de molécules considérées comme indicatrices 

des phénomènes de résistance aux microorganismes. En effet, nous avons montré 

chez le soja (MORANDI & al., 1984) que le champignon VA provoque dans les 
racines une augmentation de la teneur en phytoalexines et en certains isoflavo- 

noides analogues, composés dont l'action antimicrobienne est connue (BAILEY 

& MANSFIELD, 1982). De plus, nous venons de mettre en évidence, dans les 

cellules infectées de mycorhizes de tabac, la présence de protéines b (Pl. 2) 

connues pour étre associées à la localisation d'une infection fongique au niveau 
des parties aériennes (GIANINAZZI & al., 1980). 

III. 4 COMPATIBILITÉ FONCTIONNELLE 

L'intégration morphologique qui résulte de la cohabitation des deux parte- 
naires endomycorhiziens permet la mise en place d'échanges bidirectionnels 
entre macro et microsymbiote. L'interface vivante qui se développe au niveau 
de l'arbuscule entre le plasmalemme de l'hóte et la paroi de l'endophyte est 
considérée comme une structure essentielle à l'état symbiotique de l'associa- 
tion endomycorhizienne VA. Comme cette interface fonctionnelle doit jouer 
un róle trés important non seulement dans l'échange des métabolites, mais 
aussi au niveau des phénoménes de reconnaissance entre plante et champignon 
VA, nous nous efforgons de la caractériser au niveau moléculaire (GIANI- 

NAZZLPEARSON & al., 1984). Ainsi nous avons montré que dans une cellule 
corticale renfermant un arbuscule, le plasmalemme - hóte synthétisé autour du 

Source : MNHN, Paris 
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champignon est, d'une part, morphologiquement et cytochimiquement iden- tique au plasmalemme normal (DEXHEIMER & al., 1985) et, d'autre part, doté de certaines activités enzymatiques (phosphatase neutre, ATPase) géné- 
ralement absentes des cellules non-infectées du parenchyme cortical, mais typiques des cellules juvéniles et non différenciées (JEANMAIRE & al., 1985; GIANINAZZI-PEARSON & GIANINAZZI, 1988). 

Les phosphatases neutres sont considérées comme des marqueurs biochimiques de sites de production de polysaccharides pour l'édification des parois (GOFF, 1973; JEANMAIRE & al., 1985). Il est donc particulièrement intéressant de constater une activité phosphatasique neutre très intense le long du plasma- lemme de l'hôte en contact avec l'arbuscule, y compris autour des jeunes hyphes où le dépôt pariétal est très réduit ou absent. Cela conforte l'hypothèse que le champignon VA interfére activement avec les processus de production du maté. riel pariétal, ce qui pourrait libérer des oligosaccharides qui joueraient alors le rôle de messagers chimiques cellulaires, comme il est proposé pour d'autres 
interactions plante/microbe (McNIEL & al., 1984). 

La présence d9une activité ATPasique sur le plasmalemme est considérée 
comme une indication de l'existence de phénomènes actifs de transports trans- membranaires (SMITH & SMITH, 1986). Au niveau des cellules du parenchyme cortical, cette enzyme est spécifiquement localisée sur le plasmalemme de la 
plante-héte entourant les branches de l'arbuscule, alors que, contrairement aux phosphatases neutres, elle est absente lorsque les hyphes sont mortes. De méme nous n'avons jamais observé une activité ATPasique intense sur le plasmalemme autour des hyphes colonisant les cellules externes de la racine alors que l'enzyme est trés active au niveau du plasmalemme non invaginé (Pl. 1B) (GIANINAZZI- 
PEARSON & GIANINAZZI, 1988). Cette localisation spécifique, autour de l'ar- buscule vivant, de l'activité ATPasique plasmalemmique de l'hôte met en évi. 
dence, encore une fois, l'existence de phénomènes de reconnaissance entre plante et champignon VA. De plus la présence d'une enzyme fonctionnelle liée au 
transport transmembranaire sur le plasmalemme, là oà l'apoplaste entre les deux symbiotes est réduite au minimum, permet de penser que les cellules 
infectées du parenchyme cortical acquièrent la capacité d'absorber des éléments nutritifs du sol via le champignon endomycorhizogéne VA et d'expliquer, du moins partiellement, la meilleure croissance des plantes endomycorhizées. 

CONCLUSIONS 

De l'ensemble de ces travaux, il ressort clairement que de nombreux méca- 
nismes doivent intervenir dans les interactions symbiotiques plante-champignon 
endomycorhizogéne VA . Toutefois certains de ces mécanismes mis en route ont 
été observés aussi lors de l'infection par des champignons pathogènes (dépôt 
pariétal, stimulation de la production de phytoalexines, accumulation de pro- téines b), alors que d9autres apparaissent comme spécifiques à l'association symbiotique endomycorhizienne. En particulier le maintien de l'intégrité struc- 
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turale et physiologique du plasmalemme de la cellule-hóte, contraste avec les 
altérations observées dans le cas des infections par des pathogénes biotrophes 
(MANNERS & GAY, 1983; WOODS & GAY, 1987). La connaissance de cette 
membrane et des modifications qu'elle subit en présence du symbiote fongique 
est donc essentielle à la compréhension des phénomènes impliqués dans la spéci- 
ficité symbiotique des associations endomycorhiziennes VA. Cela parait d'autant 
plus vrai que chez des plantes non hótes, les infections par les champignons VA 
ne comptent pas d'arbuscules (HIRREL & al., 1978; OCAMPO & al., 1980; 
PLENCHETTE & TROUVELOT, 1986) et les rares cas de pénétrations intra- 
cellulaires par ces champignons n'ont été trouvé que dans des cellules mortes 
(GLENN & al., 1985; GIANINAZZI-PEARSON & GIANINAZZI, 1988). 
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